

















J -2 1 l æ4<認説とその川凶)~( 8 
1 -3 ハリナシバチの生態特性 1 !J
1 -3 -1 系統関係、化石、分布 1 !J.
1-3-2 巣の素材と梢造 1 6 
1 -3 -3 分封と移封 1 6 
1-3-;j 個体の発計J~J1I日と齢間分業































3 -3 Trigona anguslulaにおける識別行動
3 -3 -1 材料と方法
3-3-2 結果
3-3-3 考察





3 -5 Scaplolrigoflel bl.rrocoloradcnsisにおける:?品目刊行動





























のでもなかった。基木的なアイデアは Darwin(1859)や Fishcr(J 930)、Ha1danc(1953)らに
よってすでに述べられていたとはいえ(Krcbs& Davics， J 987)、このような考えノjが広く
5-4 考然















5 -3 -1 体表化学成分の l遺伝子座支配仮説
5-3-2 二倍休に関するモデル
5 -3 -3 lji倍数体に|刻するモデル
5-3-3-1 超姉妹の場合
5-3-3-2 半trli妹の場合
る(Hamilton，1964; Wilson， 1975; Dawkins， 1976， 1982; Pianka， 1978; AJexander， 1979; 






第 6章総合考察 143 
これらの考え方が定説として広く通用するようになってしまったため、このような問
題設定の出発点にあった疑問のもつ意味が、逆に今では、ともすればわすれられがちに





































































枠組みに、大きな変化が生じたのである (Dawkins，] 976， ] 982; Alcxandcr， ] 979; Trivcrs 






















































































羽化した段階で、前者-では未分化であるのに対し 、 後者-では形態 (I'~ にも f l.=_11的にも完全
に分化した段|併に述している。 rìíj才í. のメスは}J~U! I] として lP.独でmづくりをはじめ火: I ~ に
なることができるが、 後才(ではそのようなことが不可能であり 、繁If{[は分川(!.，)，1分かれ-
swarming) によるしかない。前者のコロニーは一年性など短期間で終わるものが多いの
に対し、後者のコロニーはしばしば多年性になる。 普通、 前者のタイプの社会を 「低次
























相互利他行動 (Trivers，1971)、籾による保護投資 (Trivers，] 972)、親による子の操作





































に識別できることを示している(総説として、 Michcncr& Smith， ]987; Brccd & Bcnnctt， 













































である。しかしここでも、尖験手法上の川題点が別なかたちでfパ1:する (Carlincl al.， 
1990) 。た と えば、 いくつかの研'先で尖際におこなわれていたように 、 ~r! j !Ltとこ I ~ljr!i妹を
研究者がみわけられるよう!日l組問で、Yとなる体色のような泣伝マーカーを使って火-験をお















めの標識 ・認識における判断 ・判断にもとづく行動を支配する 3つの遺伝子座を考える
べきであること、標識の辿伝子座と判断の泣伝子庄は強く述鎖しないと予処!されること、
標識の遺伝子座では対立遺伝子が多型化しているべきであるということである。詳細に





る。この社会には、女王 ・ワーカー ・オスという 3つのカテゴリーの間に、次のような
個体間関係の組み合わせがある。(1 )女王と女王、 ( 2) ワーカーとワーカー、 ( 3 ) 
11 


















( !l )ワーカーによる女王の認識については、前述のように、セイヨウミ ツバチにお
いて火王が復数回交尾することから、女王育仔(srcedcl aJ.，1984; Pagc & Erickson， 1984， 
] 986a; Visschcr， 1986; Page cl a1. 1989) 、分対 (Boch& Morsc， ]り74，1979，1981，1982;




チ郊では、セイヨウミツバチ(srccd，1983; B陀ωclaJ.， 1985; Gctz & Smith， 1983， 1986)、
カンサスコハナパチ (Grじcnbcrg，197り;BuckJc & Grccnbcrg， 1981)などのほか、ハリナシバ


























ていることがわかってきた何oward& Blomquist， 1982;山岡， 1990，1994)。サムライアリ
とそのドレイアリ、アリやシロアリとそれに労働寄生する昆虫などが、同じ体表炭化水
素の組成をもっている例が多いこともあきらかになっている何owardcl al.， 1980; Vandcr 
Mccr & Wojcik， 1982;山岡， 1990， 1994)。これらは、労働寄生性の厳による化学擬態であ
13 
ると解釈されている。さらに、アリの栄仲間認識においても、こうした組成のちがいが
利川されていることを示唆するデータが得られてきた (Morelet a1.， 1988;山岡， 1990， 
1994)。コハナパチやミツバチにおいても、こうした側面に関する研究がおこなわれて
いる (Smith& Wenzel， 1988; Getz et a1.， ] 988)。ミツバチのワーカーは、巣仲間のワーカ


















とミ ツバチlE科にわかれたとされている(Chavarria& Carpcntcr， ] 994)。この科の系統樹は
従来さまざまなものがえがかれてきたが、この研究は、従来個別にあっかわれてきた mt
14 
DNA 、 r 附~A の分子レベルのデータと形態のデータをあわせて分j皮肉を作成した もので
ある。この系統関係が正しいならば、ミツバチ科におけるlfi次点社会性の起源はひとつ
であると雌測されることになる。
現在知られている最も古いハナバチの化石は、正IDE紀後JUI、今から約 9600h ~ I ~から
7400万年前のニュージャージー州の域別から発凡されたハリナシバチである (Michcncr
& Grimaldi， 1988a)。この化石の形態は現存積 Tn"gonacilipcsに非常によく似ており 、腹
部の小さいメスであることからあきらかにワーカーであり、花粉かごなと、の体毛の生え
かたなどから複雑な採餌行動をすでに発達させていたこ とがわかる (Michcncr& Grimaldi， 






ハリナシバチ亜科は、現在世界で 400積以上が知られており、 ミツバチ而科の 8，FrIに








の熱川地域であり、半数の約 200種が分布する (Sakagami] 982)。ハリナシパチは熱川;林
の送粉者として重要な存在であり、これらの地域の生物多段性をかたちづくる種間関係
















ものと、 nl1il々 のず7房が不規則に配列されたクラスターをつくるものとがある (Sakagami，
] 982; Sakagam i cla1.， 1983 b)。本研究でもちいる種のうちTminangkabauは後者 (Sakagami

























(Inoue ct al.， 1984a)。
1-3-4 個体の発育期間と齢間分業
ハリナシバチのワーカーが発育し採餌に出るまでに要する期間は、一般に、セイヨウ
ミツバチで知られているよりもはるかに長い (Sa]mahcl 81.， 1996)。このj問問は、 j)rlまれ
た卵が羽化して成虫になるまでの発育期間 (incubationpcriod)と、羽化した成虫が係餌の
ため外役に出るようになるまで前採餌期間とに分けられる。セイヨウミツバチでは、発








化の度合いを、羽化後の日齢の進行と対応づけることができる (Salmahet al.， 1984， 1987， 
1996)。
ハリナシバチのワーカーでは、羽化後の日齢に応じて分担する仕事がかわっていく。


















(Sakagami， 1982; Sakagami et al.， 1983c;羽littmannet al.， 1991; Drumond et ;u.， 1996) 、.，.o l_. 







Young， brood carers 
Intranidal guards， nest cleaners 
。 10 20 30 40 















































& Zucchi， 1874)、S.poSlIcaのように 2種類、の卯を産み分けるものもある (Sakagami，1982)。









































の枠組みを佳昭!し、単純な~I 、Jlili イム乍i't'J モデルをつか つ てそのi治以のぷl見えするところを
椛かめた。このなかで、 lfl紋，行の識別がiliイ心的なれ::識をもちいておこなわれるためには、
標識を支配する辿伝子が大きな午前内変災をもっていなければならないことをあきらかに

































また Trivcrs& Harc (1976) とはいえないことをあきらかにした。な意味での「白己犠牲」





地近までつづく活気にみちた論争の導火線となった (Boomsma，1989; Boomsma & Grafen， 
m白angkabauでは卵巣が退化しておりワーカー産卵はみられない (Sakagamicl al.， 1983c)。
そのなか] 990;辻， 1993)。整然たる秩序のもとに活動しているようにみえるコロニーも、
ミツバチでは、女王が健全なコロニーでもワーカーによるオス卵のp'(，~9Ii が 0.12 %の別
には似体問のはげしいお勝、別のことばでいえば、進化的な1寺|前のなかでの逃伝子と泣
このような現象をどう理解したらいいのだろうか。合でみられることがわかっている。










I~I 分自身の卯を産むことがあるばかりではなく (Visschcr ，ドで「ひとの I~l をぬすんで」
材料と方法2-2 
コロニーのなかでそれぞれ]り8り)、泊市そのltSU広が非常にイ尽くおさえられているのは、









巣箱に導入され、 1989年 4月に松江に空輸された。そして同年 6月に、上と同様に島根
大学で観然をおこなった。 Meliponapanamiωは1988年にパナマで巣箱に導入され、そ
こで飢祭がおこなわれた。 Scaplolagonabarrocoloradensisの一部の巣は 1988年から 89年
にかけての時期にパナマで巣箱に導入された。そのうちの一部は 1989年 3月から 4月




た島である。この地域では 1月から 4月までが乾季、 5月から 12月までが雨季である
ρictrich el a1.， 1982)。
なお、 Meliponapanamica は、~執 Melipona [a.scialaおよび Meliponarulivenlris paraensis 
の双方の名でよばれていた。現在では、 M.lascialaはメキシコ、 M.rulivenω"s parae.刀SJ旨は
南米に分布がかぎられていることがわかっている。また、 Me1iponapanamicaは、以前













条件に仰いた。日本では、，1;，]~起大乍の tll~1}¥1にある 25--]0 'cに似たれた判jil引に栄仰を









まず Tminangkabauのふたつの巣で、 1988年 7月26日から8)] 2] 1のあいだ、そ




(手塚ほか， ] 99])。これは}JS[j京地のスマ トラにおける飢祭でも同級である (Sakagarnic( 
♂1.， ]983c)。女王を失ったコロニーでも産卵はみられないという(手塚、私{心。
T i/ng/Jsl/Jli/ においては、 ]989イ1:6 ) J10 1から6) J 29ハのあいだ、ふたつのmのそ
れぞれで]nに11与n日から31刊行、合計 2711与WJずつ飢祭をおこなった。 このあいだ火




































"-' 25 %の割合を占めた。 M.panami切では、前述のように、この割合が 2/200、すなわ
ち 1%であった。
S. barrocoJoradcnsu;においては、ついで、島根大学に導入された 2つの巣で、 1989年










における 1992年 4月24日の観察では、 81寺15分から 25分までと、 121I寺10分から 15
分まで、161寺00分から04分までの 3回にわたって女王による産卵 (POP)がみられた。
女王によって産卵された育房はそれぞれ 22個、 21個、 18個であり、ワーカーによる栄
養卵はそれぞれ 4個、 0個、 1個であった。しかし栄養卵はすべて女王に食われ、ワー
カーによる生殖卵の産卵はなかった。また、 S2と名づけたもうひとつの健全なコロニ













産卵の間隔がおよそ 3時間から8n寺問、 1回の女王の産卵数は平均すると 20から 30程
度であった。この騒の十分成長したコロニーには 8000頭程度のワーカーが存在するが




. ]2: 10-...]2: 15 
o 16: 00-----16: O!J 
0それ以後
図2-2 . S. barrocoloradcnsisのコロニー S5において交王がyfOliしたfi{;}の分イfi













表 2-1. Scaplolagona barrocoloradensisのコロニーサイズがコロニーの生産性とワーカーに
よる生殖卵の産卵におよぼす効果。大型のコロニーは 1989年の 3月から 4月、小型のコ
ロニーは 1992年の3月から 4月に、それぞれいずれもパナマで観察をおこなった。
Colony Int巳rvalsof No. of eggs No. of eggs % of brood cells that 
size queen's oviposition laid per POP本 laidper day recieved worker eggs 
Large 2 hrs. > 100 > 1200 10 -25 % 
Small 3 -8 hrs. 20 -30 120 -400 0% 
ネ:ηlefood provisioning and oviposition process (POP) of Scaplolrigona barrocoloradc刀sishas 



















品初の給餌から 11寺問 30分あまり経過した時点で、閉じていた育房は 8つのうち 2つ
だけであった。この|切に 18個の生殖卯と 4個の栄養卵を確認した。この日の観察のあ
とワーカーの羽化がみられないJ~I間がしばらくつづき、コロニーの個体数がかなり減少





は;栄i足ミα京箱白に移したときの大きさが rl~' 型、 2 つは小型のものであつた。このうち小型のもの
34 
2つをふくむ全部で 4つが、途rlでヌスミハリナシパチ LCSlrimclitt;J やノミバエ














もうひとつの中型のコロニー (S1) は、)!l~~ζ王状態、にな ったあと、 lìij述のようにワ























































































































1 fは個体 Aの包括適応度、 W は他個体と社会関係がないときの適応度、 cは他府il体
への社会行動をつうじて失う適応度、 bは Aの社会行動をつうじて他個体 Bが得る適応
度の増加分、rはAの Bに対する血縁度で、 ZはAの社会行動が向けられる血縁者につ
いて和をとることを示す。

































を検証することができるだろう。すなわち 、 この仮説によれば、久~_F_イj三イE ドでワーカー
が産卵しない T.minangkalJaLJや T.angLJs(LJ!a で久~ J~の交J己が 惚数!i1 ] であり 、 ワーカーが












れは、女王が 1 回しか交尾していない栄ではワーカーが生別卵を比み、久ー 1 :.が惚数 rl l ] ~ぐ
尾のときワーカーが生研卵を旅まないという Ratnick只 (1988) の仮説を相内変 !l~ に i白川す
るものである。この場合、ワーカーは女王の交尾回数、したがってすくなくとも県内の
jfl縁皮の大小かぱらつきを、相対的にでも認識できなければならない。













これは、 ( 1 )成熟して大きくなったコロニーにおいてのみワーカーが次世代の繁猫





















体数が削えると、ワーカー 1顕あたりの防衛反応が強く山るようになる (Moritz& 
Soulhwick， ]りり2)。ワー力一数が月1えると、コロニー全体の ~ 1 ;j()J も JJi まる。火 二1 :- の y'(~卯

















































Suka & Inoue (1993) 
Suka etal. (unpub.) 
Sakagami & Zucchi (1974) 
Inoue et al. (unpub.) 
Inoue et al. (unpub.) 
Sakagami (1982) 










on food (1 %**) 
none 
on food (5-21 %) 






on cel margin 
on cel margin 
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???? ?? ???? ?? ?
*: Species observed in this study. 




















こない可能性がある。なお、 「血縁認識 (kinrecognition)J ということばは、社会性昆虫
で広くみられる「巣仲間認識 (nestmatcrccognition)Jなどをふくんだ広い意味でもちいら
れることもあり(たとえば、 Hepper，1991b; Pfennig & Sherman， 1995; Shermman el aJ.， 
]り7)、それには十分な理由があるが、木章では、概念を区別するため、 Grafenが「真
の1fl1縁認識 (1印 ckin rccognilion)J とよんだ、せまい意味に限定してつかうことにする。





















が6通り考えられる。(1 )女王と女王、 ( 2 )ワーカーとワーカー、 ( 3 )オスとオ
ス、 (4 )女王とワーカ一、 ( 5 )女王とオス、 ( 6 )ワーカーとオス。この 6種類で
ある。このうち、ハリナシパチで血縁認識が実際に関係すると考えられる状況は、第 1
i~i.で述べたように、 ( 1 )と(3 )以外の4つの場合である。
( 5 )新女王が交尾するとき、新女王とオスはたがいに相手を血縁度に応じて識別し
ようとするかもしれない(ハリナシバチやミツバチでは新女王は結婚飛行をおこない、






を高めるのに役立つだろう。これは、 ( 6 )ワーカーによる次世代のオスへの投資の場
面での選択に関わっている。





recogniton cues ー 司守二『ー recognition
templates 1111111 recognition 







































(1) Nestmate callows 
(2) Non-nestmate callows 






















3 -2 Trigona minangkabauにおける識別行動
3-2-1 材料と方法
実験にもちいたのは Tn'gonaminangkabauの4つの巣で、 1998年 3月にインドネシア、
スマトラ・パラット州のパダン市近郊で採集され、同年 6月に巣箱に入った状態で航空
使で日本にもちこまれたものである。巣箱本体を島権大学農学部構内の恒温室に置き、





ロニーのワーカー数は 2000から 3000なので (Sakagamicl al.， 1983a)、これらはその約
1/3のサイズである。第 2市でも述べたように、ワーカ-y旬1はみられなかったが、こ




ワーカー産卵はみられない(第2J';i)。ワー カー のサイズが Tminang灼b仰とほぼfri]じ
で、これはハリナシパチのなかでは小さい方に属する。
実験 1 同種および他種の外役個体の導入





1988年8月2日、 3日、 14日から 17日の計 6日間導入をおこなった。ひとつの巣に










M または Aに導入した。 M'由来のもの、 A'山来のもの、いず‘れも同数ずつ M とAの
双方に導入した。 1日に 1玖から 10UJfまでのワー カー を、 7月 26日から 8月 14日ま
でのあいだ、のうちの 15n間導入した。ワーカーの体色は、羽化直後はうすく、日齢を
? ? ?
7 )J 26 Uから 8凡21日までの旬円、 2つのコロニーをそれぞれ 2時間から 3時間、
追うにつれてしだいにJlくなっていく (Salmahel aJ.， 1984)。













legs & wings 
Glappling 
ニ-Bからのもの (n= 6)も、女王がいないコロニー Cからのもの (n= 6)も、い

































のすなわち血縁者で 92%(n = 65 )、他巣由来のものすなわち非血縁者で 98%(n = 64 ) 
であった。
血縁者か非血縁者かを問わず、ガード個体の触角による接触は、導入直後に頻繁にみ









日は、 Salmahel al. (1984)による本種の羽化後の体色変化 (pigmentation)のステージ区分




































































Days after introduction 
12-20 5-11 1-4 
4 -3 
Frequency of mounts 
2 。。






































































図3-8 . T. minangkabauのガード個体が導入された羽化直後の個体に対しておこ
























ラスになるだろう (Suka& Inouc， 1993)。
















非血縁個体の導入を 1989年 6月20日と 21日におこなった。 1日に導入したのは 1




1989年 6月6日に、コロニー M 、Aからそれぞれ育房域の一部 (羽化直前の腕を多
数ふくむ部分)をとりだして別の容器 (M'および、 A')に入れた。翌日以降、 ペイントマ
ーカーをつかつて、羽化してくるワーカーの胸部背板に個体識別できるマーキングをほ
どこした。マーキングした個体は、数時間別の箱に隔離したのち、 M または Aに導入し
た。 M'由来のもの、 A'由来のもの、いずれも同数ずつ M とAの双方に導入した。ひと
つの巣あたり 1日に 5頭から 25頭までの数のワーカーを、 6月8日から 17日までのあ
いだのうちの 8日間導入した。











導入された外役個体は、すべて 1日以内に導入された巣から姿を消した。また、 M とA



















らガード個体は立ち去った。羽化直後に導入された炉|体がこのようにして 1r J以 i二'1=.き
































(図 3-9) 。まず、別々の場所で係集した 2つのコロニー (MとA) を 1989年 2月
にそれぞれ観察巣箱に移し、ワーカーが野外の花から採餌できるようにした。娘のコロ
ニー Dをつくるため、 3月 19日に M をほぼ等しく分割した。女王(母親)は M にの
こした。 Dの女王(娘)を M でも Aでもない別の巣からのオスと交尾させるため、コ






体識別できるようマークして、最高 3迎問までサブコロニーに入れておいたあと 5月 2
日と 12口、 6Jl 5日にコロニー M に導入した(図 3-9)。羽化は毎日おこるので、
羽化直後からのさまざまな日齢のワーカーを導入したことになる。一部のワーカーは、
それ自身の山白とは別のサブコロニーに移されたのち、導入された。 6月 5日に導入さ




























































































'food' 1 ~ ( Leave ) 
request I 






















。。 5 10 15 20 25 
Age (days) 




1: Ifl1縁者 (Aにrl来する個体)が 1日以内に殺される割合は、羽化後まもない個体で
46 %、わかい個体(羽化後7"-' 16日後)で 68%、より日齢のすすんだ、個体では 100
%だ、った。姪 (Dに由来し、あたらしく羽化した個体)を導入した実験では、この割合




縁者を前もって「条件づけ」しておくとM で 1日以内に殺される割合は 9%にさがった
が、 Aに似た環境のサブコロニーで姉妹を「条件づけJしておいても悪影響はなかった。






































Cコ。 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0 
Degree 01 relatedness (r) 
















。。 5 10 15 20 25 30 35 
Duration 01 disturbance (days) 
図3-1 4. M. panamicaのガード個体が羽化直後のlfli縁者を殺す割合とコロニー
の批乱のつづく J~J問との関係。コロニーの批乱がつづくと 、 血縁者-であっても殺さ
れる割合は高くなる。
72 





























実験 1において、段初の導入から約 1か月後の 6月5日におこなった導入では、ガード
個体が姪と非血縁者を識別したが、受け入れ率はどちらもかなり低かった。これは、実
験上の操作によって撹乱がくりかえされ、ガード個体の攻撃性が高まった時点で導入が
おこなわれたためと解釈できる(図 3-1 3)。このときは、羽化後 6日目までの非血
縁者の 97%が 1日以内に殺された。









件は、 ( 1 )羽化前に決まる条件(遺伝的要因と羽化前の環境要因をあわせたもの)、









1989 年 6 月にパナマで採集され~mに導入された状態で日本に空輸された 2 つのコ
ロニー (M と A) を尖験にもちいた。巣箱本体を烏桜大乍j史学部七時内の↑l i1/1~市に抑 Jiq し、
恒瓶室を 25'"-' 30 oc に保った。~の山入り口を野外に後続した。ワーカーは栄のU\人り
口から飛び立って恒侃室の周囲にJnなした花や野の花から採似した。 2つのコロニーの
うち比'1史的小さく観察しやすい方を M 、もう一方を Aとした。どちらの巣も 1:aJiの久
王が正常に産卵をつづけていた。第 21;1で述べたように、この磁の十分成長したコロニ
ーには 8000玖程度のワーカーが存在するが (Roubik，1983)、観察にもちいた2つの-*の









1989年 9月9日にコロニー Aを、 10日にコロニー M をそれぞれ分割して、合計4
つのサブコロニーをつくった(図 3-1 5)。そのなかみは次のとおりである。(1 ) 
サブコロニ一 mm 焔・ワーカー・貯食査をいずれも M からとった。(2)サブコロニ
~ ma:ワーカーを M から貯食壷を Aからとった。(3 )サフコロニ~ am ワーカー
をAから貯食壷を M からとった。(4 )サブコロニ一泊 J踊・ワーカー.Itj!食査をい
ずれも A からとった。各サブコロニーの大きさは、 ~U約 300 ・ワーカー約 60 ・貯食fiEの


































これらのワーカーを、 9月 17日と 28日の2回、コロニー M に導入して、 それに対
するガード個体の反応を観察した。マーキングした日付・が異なるワーカーを 2回にまと
めて導入したので、導入個体の日齢の影響を分析することができる。 17日に導入したワ
ーカーの日齢は羽化後 2----7日、 28日に導入したワーカーの日齢は羽化後 8--18日で
ある。 4つのサブコロニーを最初につく ったときに貯食壷と一緒に M または Aから直












観察は導入当日をふくめて 5日間おこなった。 5日目の観察終了後、 巣箱をひらいて
マーク個体を回収し、個体ごとに冷凍保存して、第4章で述べる体表化学成分の分析に
77 
表 3-1. Scaptotrigona barrocoJoradensisにおける導入個体に対する「条件づけJ。
コロニ-MとAは、互いに血縁関係のない女王の存在するコロニー。mmは姉・ ワ



















Colony in which worker 













1992年 2fjから5月まで、 パナマ述仰のガツン仰lにうかぶバロコロ ラド向で6つの巣
箱を飼い、このうち4つをつかつて実験をおこなった(図2-4)0 -1つのうちの 1つ



































よってba (brief antennal touch)、 1 a (1ong antennal touch)、 i a (insist antennal touch)の
3段階に分けた。より攻撃的な反応として、 cr (charge:突進する)、 m0 (mount:馬乗り





l 回 目 の導入(日齢 2~7 日)ではほとんどの個体が受け入れられ、 2回目の導入(日
齢 8~ 18日)になると殺される個体が約 20%まで増加した(図 3-17)02回目の



































2 3 4 5 
DA YS AFTER INTRODUCTION 




























































































? ? ? ? ?
Survival periods (days) 
12 3 4 5注6 Total 
1000 1 6 8 
0 000 1 7 0 
o 0 0 0 0 12 12 
1 1 0 0 0 12 14 
o 0 0 0 1 3 14 
11 0 0 1 37 40 
o 0 0 0 1 3 14 
o 0 0 1 0 12 13 
o 0 1 1 1 0 12 
0 o 1 2 1 35 39 
o 2 0 0 0 11 13 
o 0 1 0 0 12 13 
o 0 0 0 2 11 13 













































































































12 3 4 5 >6 Total 
0 o 100 8 9 
2o 002 5 9 
o 0 0 1 1 2 14 




























1 0 0 0 2 11 14 
1o 01 5 22 
3 0 002 7 
o 0 004 6 
3o 0 0 6 13 
1 0 0 0 3 10 
1 0 002 7 
2 0 o 0 5 17 
3 0 052 3 
20014 4 
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1 )、血縁関係にある無女王の巣 (S3)、血縁関係にない女王のいる巣 (S5)、い
ずれにおいても、導入個体の生存率は 90%を越えていた。
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m-mm _ familiar 
m-ma 〆~ • 
m-aa / odors of the 
unfamili~r introduced 
callows 
a-mm _ familiar 
a-am 〆~ • 



















































ぞ、けば必姉妹 (supcrsistcrs)どうし(血縁度 0.75) となり、血縁度のばらつきがなくなる。
女王が複数回交尾したとき、巣仲間どうしが超姉妹と半姉妹 (halfsisters)とに分かれ、識
別しあうことが意味をもってくると考えられる (Morclel a1.， 1988)。この考えかたによれ






























































80 なければならない。また、ワーカー産卵のない種 Tminangkabauと T.anguslulaでは、
0/0 of 70 
workers 60 
survived 50 
more than 40 

























































































プとして、 X、Yを分析した。 Xはサブコロニー A'で羽化し、そのまま A'で「条件づ
けJされ、その後 M に導入されて5日間以上生きのこった個体のグループ、 YはA'で
羽化し、 M'で「条件づけJされ、その後 M に導入されて 5日間以上生きのこったグル
ープである。分析にもちいた標本は、パナマでの一連の実験が終了したのち冷凍して白
木にもちこまれた。
S. barrocoJoradcnsisは第3:1;fの白木での実験にもちいたコロニー M 、Aをそのままも
ちいた。また、 「条件づけJの効果をみるため、マークキングをほどこして導入し観察
後回収した個体のうちから、 3つのカテゴリーを分析の対象としてえらんだ。すなわち、
a-泊:サブコロニ一回で羽化し、組で「条件づけj され、 M に導入されたグループ、問






く常温に置き、解凍後、 1個体ずつ約 1mlのヘキサンに 5分間浸した。この抽出液 1サ
ンフルごとに、内標として nC22の 0.1μg/μ1i容液を 30μ]ずつ入れた。すなわち、 l 
サンプルの抽出液に対し3μgのnC22を入れた。このサンプルをキャピラリー・ガスク
ロマトグラフィー (GC) で分析した。サッカーであらかじめヘキサンを吸引して濃縮し
ておき 1個体のサンフルの 1% (200μl中2μ1) を注入した。温度設定は 80tに1分間







スクロマトグラフ ィ -1:t lll分析 (GC-MS) により 、 炭化水:J~の内作は 、 M. p丘四mJω およ
びS.ba.rrocoJoradcnsuiの場合、厄inの飽，f:li友化水素 (n-alkanc)もしくは[riJじ民来数で二前
結合を 1例か 2例もつものが大部分を占めていた(似111-1)。そのうちいくつかは、
=Hl間で同じ物質を共有していることがわかっ た。リテンション ・タイ ムの ~lìïE!!日介に





nC30、nC32、 nC34、 nC36ならびに内標の nC22)のリテンション・タイムと各サンプ
ルの内容物のリテンション・タイムを比較して、各物資のアルカンの炭素量当量
(Equivalent chain lcngth:以下、 ECLとよぶ)を求めた。たとえば、ある日の標昨のリテ
ンション・タイムが nC24で 13.558分、 nC26で 14.592分 であるとき、個体のサンプル
のあるピークのリテンション・タイムが 14.058分であったとすると、その物質の炭素当
量 (ECL) を























lu i 、 aI U 門I U 一 一
RE1ENTION TlME 
図4-2. ハリナシバチ4種のワーカーの代表的なGCの例。 1 Melipona pamu71ica、
2 Scaptouigona barrocoloradcnsis、 3 Tn"gona angustula、4 Trigona minangkabau、
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範囲にまとまるような分布を示した(図 4-4)。ただし、第 l主成分 (PRIN1)で全分
散の 20%、第2主成分で 12% しか説明されておらず、これは体表成分の変異が大きい
ことを示している。くわしくみると、内容物の J、C27、N、O、Q、C33:2、C33、S
の多い標本で第 l主成分 (PRIN1)の値が大きくなり (M.panamica)、C、B、F、Hの多
い標本で第 1主成分の仙が小さくなった (5.barrocoJoradc刀SI旨)。また、 I、K、L、C25、
M の多いもので第 2主成分 (PRIN2)の値が大きくなった(士 angusluJa)。
同じデータを変数とした正準判別分析の結果、種間差がより明日芳、となった(図4-5)。
全分散のうち、 ml判別変数 (CAN1)で 77%、第2判別変数 (CAN2)で 19%、つまり
これら 2変数で全分散の 96%が説明できた。内容物の I、J、C25、C27、C31:1など
































































S‘b(JJTocoloradensis (S b) 






























































































C23:]、C23， C3]:] B また、0などの多いもので第]WIj5]IJ変数の自立が小さくなった。
L、C33の多いもので第 2判別変数 (CAN2)の仙が大きくな り(5.harrocn!，οradcnsl:'i )、








ここでは M.panamJ~α のみの結果を示し、barroωloradcns/:'i で正準判別分析をおこなった。
5. barrocoloradcnsi'i の結果は次郎にまとめて示す。
M とDは母親が母娘35の全区画の絶対量を用いた分析の結果を図4-6に示した。
の関係にあり、 Aは M 、Dにとって血縁関係のないコロニーである。 N (M') 、E (D')、
B (A') は、それぞれ M、D、Aのサプコロニーである。第 1判別変数 (CAN1)で59%、
第 2判別変数(CAN2)で 31%が説明できる。図にみられるようにコロニ一間差がはっき
全体に M 、Dのグルーフと Aのグルーフに大きく分かれている。りとあらわれており、
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N (= M')で「条件それぞれB、Yは、Aおよび 13( = A' )とMi!J;tcの関係にあり、プX、
M に導入されて5日以上生きのこった個体である。第 1判別変数された後、づけ」
Yが入ることによっ(CAN1)で 63%、2H2判別変数 (CAN2)で 16%が説明できる。 X、
N、E、Bの位置は図4-6と比べて多少変化するが、全体の配置はM_ D_A て、
しかし、受大きくは変わらない。グループX、Yは M とAのあいだに位置している。




























C25および C31:1であり 、Aの個体を特徴づけM 、Dの例体を特徴づけるのは C25:1、
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m-mmをあらわす。第 1~ 1: 1j 
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Coeffients 01 CAN1 
..-1.. .00 .-1.. 1¥) ω 
































































































ι.0 2 • ~ 1.0 -o . ~ -2.0 -3.5 -5.0 -6.5 -d. 0 
CANl 
図4-1 2. ScaplOtn"gona barrocoloradensisのコロニ一間差と「条件づけJ
にともなう変化を、構造決定された炭化水素成分のみを変数として正準判別
分析で解析した結果。詳細は本文参照。
万IJ変数 (CAN1)で 68%、第 2半Ij別変数 (CAN2)で 17%が説明jできる。おのおののコロニ
一、グループの個体がそれぞれはっきりとしたまとまりをもって分かれたことから、コ
ロニーのちがいや 「条件づけJの燥作によって体表の炭化水素の組成が大きく影響をう
けることがわかる。 C33:1、C33の多いもので第 l判別変数の値が大きくなり (M、A)、
C29:1、C29、C31:1の多いもので第 1判別変数の値が小さくなった (B、C、D)。ま
た、 C25:1 、 C25 、 C29 、 C33 の多いものでZí~ 2判別変数の値が大きくなり (M、C)、



















~Ik]や羽化市]の環境要因も rrI~であることがわかった。これらの結果も 、 第 3 章の行動
112 
観察が示すところとよく一致する。



































50 % 0 0/0 








100 % 0 0/0 







値のl隔を狭くせざるを得ず、その結果、 ~{III間の- ifl~ も誤って排除してしまうことにな


















































われ、その結果が血縁認識の証拠として論じられた (Ge包 claJ.， 1982; Gctz & Smith， ] 983; 
こうした体色そのもの、あるいは体色のちがしかし、Frumhoff & Schneider， ] 987など)。
lfl縁認識の進化、特にその遺伝的な基盤についての実証的な研究がはじまったのは、
いをもたらす遺伝子と連鎖したほかの遺伝子群から発現した表現型の差異をミツバチが







本市では、 Ifl縁認識の従来の実験の解釈の枠組みに関する Grafcn(] 990)の問題促起に
Grafenによれば、真の血縁認識のシステムが進化するかどうかは次の3つの遺伝子政
もとづいて血縁認識を可能にする遺伝的な基盤についての概念を整理したのち、簡単な




( 1 )認識にもちいられる(休表化学成分のような)標識、 ( 2 )識別をおこなうとき
















bared a] c]cs)と呼ばれているモデルであらわされるものになる (Crozicr，1987)。総髭辿伝




















Grafcn (1990)は、 「真の血縁認識Jを示す1住ーの研究例として、 Grosbcrg& Ouinn 























一方、 Shcrmenct 8.1 (1997)はGrafcnの考え方(図 5-1 )を批判して、血縁認識にも
ちいられる標識は必ずしも遺伝的なものである必要はなく、個体の表現型以外のものを
以識としていてもかまわないと論じている。これはlUl縁認識を広義に解釈する立場であ











たとえば、十 1:会 '1/ 1: 1止虫でmの材料などに山来する成分を棋識として~{lll 問認識をおこな
う JJ/~令も、~イIlqUj が jrll縁者で、あるかぎり、 JfIl縁認識であるということになる。
120 
しかし、社会性昆虫には、巣仲間認識以外にm内での(狭義の) Jfl緑認識が存在する




















































えよう。 八Aの巡伝子引をもっ例休が、八八、八a、バパという 巡伝 f・ J~~ をもっ十IJT を
識別するとする。 aという遺伝子は Aと異なる対立泣伝子であって、集問中にはB、C、
D、・・・・・・などの多型が存在し、 これらをまとめてaと表現すると与えてもよい
Aの逃伝子頻度を qとすると、 Hardy-Wcinbcrg IF-衡が成り立つとき、%1'JjIにふくま
れる各遺伝子型の頻度は、よく知られているように、
遺伝子野 辺伝子型頻度
AA q 2 
八 a 2q Cl-q) 
a a Cl-q) 2 
である。
それでは、 AAの個体にとって肉親が共通の兄弟姉妹 ([1]sib] ings)の逃伝子頻度はど
うなるだろうか。ここで、遺伝子が Aであるか aであるかわからない場合、これをi* J
とあらわすことにする。 i* Jが Aである確率は q、aである確率は 1 -qである。
AAの両親の遺伝子型は、ともに iA * Jとあらわすことができる (Grafcn，]991a)。この
両親から生まれてくる兄弟姉妹の遺伝子担は、 iA八J : i八*J : i**J=l: 2: 
lであるから、それぞれの頻度は、 i A AJ = 1/4、 i A * J = 112、 i * * J = ]/4 
である。このうち iA * Jが実際に八A、八 aである椛取は、それぞれq、]-qであ
る。また i* * Jが実際にAA、Aa、a aである硫率は、それぞれq2、2qCl-q)、
Cl-q) 2である。したがって、兄弟姉妹が実際にAAである確率は、
1 X i A AJ 十 qX iA*J + q2 X i**J 
1 X 114 + q X 112 + q 2 X 1/4
= C 1 + q) 2/4 
と計算できる。同様に、八 a、aaである確率は、それぞれ
および
Cl-q) X i八*J + 2q C] -q) X i**J 
C 1 -q) X 112 + 2 q C 1 -Q) X 1/4 
Cl+q) Cl-q) /2 
Cl-q) 2X i**J 
123 




AA ( 1十 Q) 2/4 
Aa ( 1 + q) (1-q) /2 




られる。つまり、 Aでも Bでもない逃伝子をxとするとき、 ABの兄弟姉妹がAB:




の似誠ちがいにそのまま対応するものと仮定する。この仮定は、前述の Crozier& Dix 
(1979)のモデルとも共通するものである。
til縁者-を正しく認識するためにはqが小さいほうがいいということは、ここで簡単な
数仙を代入してみるだけでも直感的によくわかる。たとえば q= 0.01のとき、 AAの遺










反応に大きな関心をもっているのは、このためである (Crozicr，1987; Boysc ct al.， 1991; 
Brown & Eklund， 1994)。しかし、今は血縁認識にしぼってさらに考・然を進めてみよう。
認識される側がもっている標識と、識別する側の)~t~f~ とは、分けて考えなければなら
ない。識別する側のルールに、次のような 3つのタイプがあるものとしよう。(1) J;Y 
容型:相手が自分と同じ対立遺伝子を 1つでも共有していたら受け入れる。 (2) '11[1月






ら学習する可能性が指摘されており、これを支持するデータも多い (Michcncr& Smith， 




の rffl縁認識が機能しうるためには、巣仲間の標識を平均的に ~f・ 1111するのではなく、 1" 分
自身の遺伝子型にもとづく標識を基準として巣イ中間の血縁皮を認識し分けなければなら
ないはずである。その能力が実際に存在することを示すデータもえられている (Gctz& 




平均受け入れ率 = L， (各遺伝子型の頻度 × 各泣伝子型の受け入れ率)
たとえば、中間型の識別ルールをとった場合、集団平均の受け入れ率 (pとする)は、
P = q 2 X 1 + 2 q (1 -q) X 1/2 = Q 
同様に、兄弟姉妹平均の受け入れ率 (Rとする)は、
R - ( 1 +q) 2 / 4 X 1 + (1 -q ) ( 1 + q) / 2 X 1/2 
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Gcnotype of the 
Acceptance rate 
matching locus Tolerant Medium Exclusive 
AA 1 1 





P 2 q -q 2 R = (l+q) (3-q) /4 
R = (l+q) /2 P q 
?? ?? ? R (l+q) 2/4 
これらはいずれも qの関数なので、適当な数値を代入することにより、その遺伝子Mu主



































































































( 1 -q) 2 q Aa 
??
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応じた例体肝平均 (~I三 nll縁者)の受け入れ率 (p :上)、兄弟Mi妹の














ぞれ IA * J、 I AJ とあらわせる。この両親から生まれてくる超姉妹の遺伝子型は、
IAAJ: IA*J=l:lであり、それぞれの頻度は IAAJ - 1/2、 r A* J 
1/2である。このうち IA * Jが AA、Aaである確率は、それぞれq、1 -qである。
したがって、超lji!i妹が AAである確率は、
1 X r八AJ + q X r A * J 
1/2 + q X 1/2 
(l+q) /2 
である。同級に、 Aa、aaである確率は、それぞれ
(l-q) X IA*J 
= (1 -q) X 1/2 
= (l-q) /2 
および

















識別のルールも、さきの二倍体のときと同じ究特型、 r!ll1rJ }\Il 、f) 1: 他~~の 3 つのタイプ
があるものとしよう(表 5-1 )。
さらに、集団全体の1Jli1体に関する平均受け入れ来 P、tli~ほの、 I Î.均受け入れ本 Iミ、誤
認、率 Fを、それぞれの識別ルールにもとづいてもとめなければならない。識日IJの対象を
メスだけに限定して考えることにすると、集団の遺伝子型頻度が二倍体のときとIlijじに
なるから、 Pの値は二倍体のとき(図 5- 2) と等しくなる。 R の他は、泣伝子}\~MU主
がちがうので、計算方法が同じでも異なった結果になる。 Rに関してさきほどとl'iH誌に
中間型の場合の計算方法を示すと、
平均受け入れ率 = L: (各遺伝子型の頻度 × 各遺伝子型の受け入れ;存)
の定義により、
R = ( 1 + q) / 2 x 1 + (1 -q) / 2 X 1/2 







P 2 q -q 2 
P q 




















































































?? ? ? ?
〈
上と同じ計算をおこなって比較してみよう。
とあらわすこ遺伝子が Aであるか aであるかわからない場合、やはりこれを r* J
-. -.-
l-l-である。r * Jとにする。半姉妹の母親と父親の遺伝子型は、それぞれ rA川、
のほでは母親が女王であることを仮定しているので、母親は認識する側の例体(八八)
この組み合わせから生まれてくる半姉妹の遺伝子型の頻親と同じでなくてはならない。
八aでこのうち rA * Jが実際にA八、12である。r * * J1/2、度は rA *J 
a aである確率Aa、r * * Jが実際にAA、1-qであり、ある確率はそれぞれq、
























r * * J× 
r * * J 
a aである椛率は、それぞれ
( 1 -q) + 2 q 
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r A* J
+ q 2 X 
= q X 1/2 + q 2 X 1/2 


































X 1/2 ( 1 -q) 
(1+2q) /2 
(l-q) 2X 
+ 2 q 
r * * J
( 1 -q) 2 X 112 
X 1/2 (1 -q) 































































































と比較すると、半姉妹の場合の方これらの Rや Fの値を超姉妹の場合(図 5-3) 
135 
これは、





5 -3のEの仙、図 5-4のRの伯、図 5-11のPの値を、共通のグラフの上にプロッ
トしてみよう。これらは、起姉妹・半ljdi妹・非血縁者の受け入れ率をそれぞれあらわし




識別のルールを変えることで、 主l~lj ， ljlj~をどの程度受け入れるかを制的iすることができる。
ただし、識別のルールをきびしくすると、 JEi姉妹を排除してしまう割合も高くなる。一
Gene frequency of 

































































































前述のように、W:{'!'間認識に関するモデルは、 Crozicr& Dix (1979)によってすでに分

























問題である。尖際 Crozier& D ixモデルにおいても、対立造伝子の頻度が非常に小さけれ













しかもこれは、 Croχicr& Dixも桁摘しているように、女王の交尾が 1回という条件のも
とでのみ成り立つことであり、複数回交尾のもとでは、狭義の血縁認識は、どのような
識別ルールであっても必然的に巣仲間どうしの排除をもたらす(図 5-4)。


























も知られている (Shermanel aJ.， 1997)。
Sherman el aJ. (1997)は、生物の認識システムに関するより一般的な議論のなかで、 認
識をともなう反応がもたらす適応上のコスト・ベネフィットがそのためにもちいられる








Shcrman cl aJ.によると、、D-present'cuesをもちいることが有利になるのは、 ( 1 )相互
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作用する相手の大部分が受け入れたい相手であり、 ( 2 )受け入れたい相手を受け入れ



































ミツバチ (Apl:C;mcllifとra)、コハナバチ (Lasioglossum成)、 アシナガバチ (Polislcsh~め ア
リ類 (Fonnicidac)を中心におこなれてきた (Gむnboact aJ.， 1986; Michcncr & Smith， 1987; 
B児吋&Bcnnctt， 1987; Jaisson， ] 991; Gctz， 1991)。このなかでコハナバチは、 q'l.独性のも
のから Lasioglossumzcphyrumのような低次真社会性のものまでのさまざまな段附の磁を
ふくみ、 ミツバチやハリナシバチをふくむ社会性ハナパチ類の進化を考えるうえで主民
なグループである (Michener，1974;坂上， 1970; 1992)。
血縁認識にかかわるコハナバチの研究は、 L. zcphyrumを'1'心に、おもに配{凶行動と

























要とされる一方で、遺伝的要因も重要である可能性があるとされている) (Michencr & 






































































































































束f(:jアジア産の Tn"gonaminangkabauと、新熱北:に分布する T.angusluJa、 Mch戸n，l
panam問、 5caplolrigoml barrocoJoradcl問、以上の4:fiTIである。(第 1i;i) 
観察したハリナシバチのワーカーの繁殖戦略には、 3つのタイプのものがふくまれて









































































































ともに学生としておなじ時間をわかちあった MariclosPcna C1aros， Mar∞10 Nivcrt 




















L. R. scgol年士、V.L. lmpcratriz-FonsccaH学士、 M.J. Sommeijer博士、佐々木正己博士、小














最後に 、 研究の生活をつづけたいというわたしの気持ちを:Qn~~~ し、物心阿而にわたる
援助を惜しみなくそそいでくれた両親、敬一 ・ 美和1 と、妹、令子に(~~く感謝します。
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